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Г Е Н Е Т И К А Р Ж И (SECALE CEREALE L . ) 
IX. П Л Е Й О Т Р О П Н Ы Й Э Ф Ф Е К Т Н А С Л Е Д С Т В Е Н Н О Г О ФАКТОРА 
К А Р Л И К О В О С Т И 
В. С. Федоров, В. Г. Смирнов, С. П. Соснихина 
Наследственные ф а к т о р ы карликовости известны у очень многих 
видов растении, п р и н а д л е ж а щ и х к самым различным семействам. 
Б краткой и далеко не полной сводке Ж . Пелтон (Pelton, 1964) пере­
числены 112 генов карликовости у 34 видов из 17 семейств покрыто­
семенных растений. У ряда наиболее хорошо генетически изученных 
видов, таких, как Zea maps, Pisutn sativum, Lycopersicon esculentutn 
выявлено много генетических локусов, в которых одна из аллелей де­
терминирует наследственное изменение характера ростовых процессов, 
приводящее к развитию карликовой формы. Подобные наследственные 
факторы карликовости представляют большой интерес не только в пла­
не детальной разработки частной генетики растений, но и как превос­
ходная модель для исследования системы генетической регуляции ро­
стовых процессов и морфогенеза . 
Изучение генов карликовости в популяциях растений и частот му­
тирования по этим локусам имеет большое значение для исследований 
по генетике популяций и видообразованию, ибо структура тундровых и 
высокогорных видов растений очень часто весьма сходна именно с кар­
ликовыми формами. Наконец , карликовые формы имеют ряд сущестг-
Ш р х агротехнических преимуществ у многих культурных растений, 
"нййторых культур гороха, томатов, кукурузы — выведены и ис-
* И у ю т с я в производстве карликовые сорта и гибриды. У ряда важ-
' ^ t e ^ здаковых культур — пшеницы, ржи, ячменя — решение пробле-
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и 
\ / 
мы выведения высокоурожайных сортов, не полегающих д а ж е при 
очень высоком агрофонс, по-видимому, будет осуществляться при ис­
пользовании короткостебельных карликовых форм. 
В 1957 г. з посеве озимой ржи сорта Вятка Московская нами сов­
местно с К. В. Квитко была выделена карликовая форма . При этом 
было найдено более 80 карликовых растений на площади 500 м2 посе- • 
на. Если считать, что на этой площади всего около 100 000 растений,то : 
карликовые растения в попу¬
, . ' ляции Вятки Московской со­
ставили примерно 008— 
0,10%. 
Представляло несомнен­
ный интерес для генетики 
ржи размножить такую фор­
му п изучить характер ее 
наследования. Найденные 
растения бы.'in анкетирова­
ны н посте уборки обмоло­
чены отдельно. Выросшие 
пз посеянных семян нор­
мальные растения были в 
1958 г. подвергнуты группо­
вой изоляции и в следую­
щем 1959 г. в потомствах от 
изолированных растений об­
наружилось расщепление на 
обычные и карликовые рас­
тения, причем без промежу­
точных форм. Так, на одной 
из учитываемых делянок на­
блюдалось следующее рас­
щепление: 18 нормальных 
растений и б карликовых, 
на другой — 91 нормальное 
и 33 карликовых. Оба рас­
щепления вполне соответ­
ствуют теоретически ожи­
даемому при 3 : 1 (%'г = 0 в 
первом случае и =0,17; 
Р > 0 , 5 0 во втором) , что ука­
зывает на моногенное раз­
личие между растениями 
нормального типа и карли­
ковой формы. То, что выде­
ленная к а р л и к о в а я форма 
ржи определяется одним 
полностью рецессивным ге­
ном, подтвердилось в после­
дующем в широкой програм-
мё скрещиваний. Эта форма 
Бошда в нашу генетическую коллекцию: под номером ГК-8. Характер на­
следования карликовой формы при скрещивании ее с различными образ­
цами, генетической'коллекции составит предмет нашего специального 
сообщения. .. . . 1 
Карликовые растения отличаются 6т нормальных по целому комп­
лексу признаков. Фактически это совершенно иной тип'-растения. Кар-
Рис. I . Карликовое (а) и нормальное {б) р а с т е г 
. нвя. 
• имеют не только значительно более короткую соломину, но и 
более короткий и плотный колос, практически безостый; листья карли-
т гораздо короче и шире , поэтому концы их не свисают, листовая 
вяастннка располагается в одной плоскости, перпендикулярно, а иногда 
«од тупым углом к стеблю; карликовые растения имеют заметно силь-
аееразвитый восковой налет ; соломина у них толще и растение практи­
чески не полегает. 
'- Каждое карликовое растение , взятое из расщепляющегося поколе­
ния, всегда обладает всем комплексом перечисленных отличительных 
особенностей. 
Таким образом, мы имеем дело с плейотропным эффектом гена 
чрезвычайно широкого д и а п а з о н а . Н а рис. 1 представлены растения 
нормального типа и карликовой формы. 
Для более точной количественной характеристики карликов и нор­
мальных растений мы использовали растения расщепляющихся гиб­
ридных поколений. Так, в 1960 и 1963 гг, росло F2 от искусственного 
скрещивания карликов с нормальными растениями: на делянках росли 
вперемежку и карликовые, и нормальные растения и, естественно, усло­
вия произрастания для тех и других были одинаковыми. В 1964 г. мы 
провели описание и измерение карликовых и нормальных растений F2 
от естественного скрещивания , произрастающих на одной и той ж е де­
лянке. Это обеспечивало большую сопоставимость данных, характери­
зующих оба тинл растений. В учет обычно брались признаки главного 
стебля — длина стебля, толщина соломины, размеры листа, а также 
признаки колоса. По р а з м е р у зерновок мы сопоставляли карликов 
с рожью сорта Вятка и китайской яровой пшеницей Chinese spring, а 
по консистенции п химическому составу з е р н о в о к - - с Вяткой. Все из­
мерения мы проводили в одной п той же фазе развития карликовых и 
нормальных растении. 
П р и з н а к и с т е б л я (табл. ! ) . Что касается числа стеблей на 
одном растении, то карлики не отличаются от нормальных растений 
ни по средним величинам, ни по показателю коэффициента варьиро­
вания. Длина стебля — один из четких признаков, отличающих карли­
ковые растения от нормальных. У карликов она составляет приблизи­
тельно 75% длины стебля нормального растения. Количество узлов на 
главном стебле у обоих типов растений практически одинаково. Таким 
образом, можно было предположить , что укорочение соломины у кар­
ликов обязано уменьшению длины междоузлий, что и подтверждается 
данными измерений 1966 г. Результаты измерений, приведенные в табл. 1 
и на рис. 2,а, показывают , что действительно все междоузлия у кар­
ликов достоверно короче соответствующих междоузлий растений нор­
мального типа, за исключением самого нижнего шестого междоузлия 
(самого короткого), которое имеется лишь у части растений (с пятью 
Щшми). На рис. 2,а п о к а з а н а еще одна интересная особенность — 
f p j | № варьирования средних размеров междоузлий карликовых рас-
ЩШ£ трансгрессируют с пределами варьирования средних размеров 
адл&оузлий нормальных растений, расположенных на один «этаж» 
• Особенно четко это проявляется у следующих междоузлий, счи-
флоса : второго — карликов <и третьего — нормальных растений, 
>ir—карликов и четвертого — нормальных растений, четверто-
|ййков и пятого — нормальных растений. Таким образом, в от-
^ р й я ы м е ж д о у з л и й карлики — э т о как бы нормальные расте--
У ^ р о г о м е ж д о у з л и я — под колосом. Варьирование длины меж-, 
•обеих ф о р м как по характеру, так и по величине вполне 
д л я к а ж д о г о из соответствующих междоузлий карликов и 
растений (рис. 2,6). • 
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Таблица f 
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растения 
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19S3 
1964 
1965 
1963 
1964 
1У65 
1963 
1961 
1965 
19П6 
6,7 +0 ,2 
2,6 +0 ,1 
4,30 J:0,3 
110,0 ' 1,1 
121,й ' 0,9 
117,7 + 1,6 
4.7 0,1 
4.8 : 0,04 
4,1 0,1 
3-1,й 
27.7 
17.6 
10,1) 
5.11 
3,1 
li,d 
iT,C, 
0,ii 
(1/1 
0,4 
0,31;; o.ooi 
2 8 , 7 ± 2 , 5 
39,3+2,5 
34,9+5,2 
8 ,8-0,7 
9,9 + 0,5 
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4 , 2 -
45,4 
4 1 , ! 
25,5-
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0,3 
0,4 
3,5 
2,5 
0,1 
0,1 
1,1 
0,8 
-1,0 
-lij 
"0,(i 
0,3 
0,329 0,008 
38,5 + 6,7 
41,3 + 6,9 
10,2 + 1,5 
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Рис. 2. Р а з м е р ы м е ж д о у з л и й стебля к а р л и к о в ы х (к) и н о р м а л ь н ы х (н) растений . 
а — длина междоузлий (по порядку, считая от колоса), б — варьирование длины каждого междоузлия. 
Сравнивая данные по признакам стебля нормальных и карликовых 
растений с соответствующими величинами, приводимыми В. и В . Ант­
роповыми (1929), следует отметить, что по числу узлов на стебле обе 
наши формы вполне соответствуют образцам ржи Северо-Западной и 
Западной областей СССР. В отношении ж е длины стебля нормальные 
растения вполне соответствуют образцам р ж и Северной и Северо-Во­
сточной областей (куда относится и Вятка Московская) , а происходя­
щие от нее карликовые растения по этому признаку сопоставимы лишь 
114 
наиболее низкорослыми ф о р м а м и Восточной Сибири и сорно-полевой 
пожыо Афгако-Туркестанской группы. 
Толщина соломины, измеренная над вторым узлом снизу, о к а з а ­
лась несколько большей у карликовых растений; однако различие не 
достоверно. Тем не менее наблюдения показывают, что солома у к а р ­
ликов очень прочная. Это наиболее устойчивая к полеганию форма из 
всех изученных нами о б р а з ц о в ржи. Возможно, прочность соломы объ­
ясняется особенностями анатомического строения стебля, что еще 
должно быть изучено. 
Изменчивость всех изученных признаков стебля у карликовых и 
у нормальных растений о к а з а л а с ь одинаковой. 
Таблица 2 
Сравнение но р а з м е р а м т р е т ь е г о с в е р х у л и с т а к а р л и к о в ы х и н о р м а л ь н ы х 
р а с т е н и й 
Признака 
Длина (и мм) • 
Ширина (п мм) 
лрликп 
19R0 
19(H) 
147,2-; 3.2 ! 
1л,3 "0,3 
Н о р м а л ь н ы е растения 
24,9 1,15 
Н),6-:-1,,'3 
206,3 3,5 20,1 ±1 ,1 
13,2 ± 0 , 2 22,0-4,3 
для 
х 
12,5 
5,8 
для 
v 
1,94 
1,31 
П р и з н а к и л и с т а (табл . 2). В 1960 г. были проведены измере­
ния размеров листа (третьего сверху на главном стебле) у растений 
обоих типов. Д л и н а листа у карликов в среднем составляет лишь около 
1Щ, от длины листа у нормальных растений (/^ц = 12,5). Ширина его 
у карликовых растений достоверно больше (fdiif = 5,8). Результатом 
vroro и являются уже отмеченные выше особенности в расположении 
листовой пластинки - у растений нормального тина конец ее свисает, 
а у карликов торчит прямо (рис. 1). Общая поверхность листовой пла­
стинки у нормальных растений больше, чем у карликов. 
Отличить карликовые растения от нормальных можно уже в фазе 
всходов (первого л и с т о ч к а ) : первый лист у карликов короче и шире, 
.чем у нормальных растении и имеет более тупую верхушку (рис. 3), 
т. е. уже на этой стадии довольно четко проявляется действие гена 
карликовости. 
П р и з н а к и к о л о с а (табл. 3) . Очень характерным для карликов 
является ряд признаков колоса: колос у них гораздо короче, чем у нор­
мальных растений. Р а з л и ч и е между средними превышает разностную* 
ошибку в 16,6—19,2 раза , однако характерно, что степень варьирова­
ния: этого признака у обеих форм одинакова. Число колосков в колосс-
нормальных растений достоверно больше, чем у карликов. Несмотря 
на,это плотность колоса у карликов достоверно выше, чем у нормаль­
ных,растений сорта Вятка Московская (рис. А, а, б ) , являющихся рых-
адолосыми. Если ж е сравнить колосья карликовой формы с колосьями 
бадавтщиановой р ж и из нашей генетической коллекции (ГК-2),. про-
и&эдящей от немецкого сорта Гейне со средней плотностью колоса, то 
видно, что и в этом случае плотность колоса у карликов заметно больше 
Щ. 4, в, г). 
1 ^.Сопоставление приведенных в табл. 3 данных о размерах колоса 
. Ж ш ь н о й и карликовой форм с характеристиками, приводимыми 
I : * By Антроповыми (1929), говорит о том, что по длине колоса наши 
. Ш ^ й ь н ы е растения вполне соответствуют образцам ржи Северной и 
даре-Восточной областей , куда относится и Вятка. У карликовых же 

Таблица 3 
Сравнение п о п р и з н а к а м к о л о с а к а р л и к о в ы х и н о р м а л ь н ы х р а с т е н и й 
Признаки 
ис
-
ва
н
и
й 
К а р л и к и Н о р м а л ь н ы е 
р а с т е н и я 
i 1*4 
к 
1 ° 
к 
5-в! 
1— U 
х+ т- v±mv v ±mv 
Длина колоса (в см) 1963 
1964 
1965 
1966 
7,2 + О Д 
8 ,0+0,1 
7,8+0.2 
7,4 ± 0 , 2 
14,8 ± 0 , 8 
14,3 ± 0 , 8 
14,1 + 1,9 
1М ±1,5 
9,9+0,1 
11,6+0,3 
12,9 ± 0 , 3 
11,2+0,2 
16,7+0,8 
10,7 + 1,6 
10,1+1,5 
12,3+1,1 
19,2 
11,6 
14,2 
13,6 
1.48-¬
2.02¬
1,60' 
0,96 
Число колоском в к о л о с е 1963 
1964 
1965 
1966 
27,5 ;- 0,2 
30,4 ± 0 , 2 
28,4 + 0,5 
26,2+0,4 
'10,1 ± 0 , 6 
10,3+0,5 
9,2+1,2 
10,1 + 0,9 
(0,2+0.2 
34,4+0,6 
33,3+0,8 
29,1+0,4 
12,2+0,6 
9 , 0 ± 1 , 3 
П , 4 ± 1 , 7 
10,0 ± 0 , 9 
9,6 
6,3 
5,2 
5,7 
2,50 
0,93 
1,05 
0,08 
Плотность колос;. 1964 
1965 
1966 
3,83 : 0,03 
3,70+0,08 
3,90 + 0,08 
11,0 + 0,6 
10.8 + 1,5 
14.9 + 1,5 
3,00+0,05 
2,60 + 0,02 
2,60+0,03 
7 , 3 ± 1 , 1 
6,8+0,5 
Ю . 0 - 0 , 9 
14,3 
13,5 
15,3 
2,35 
2,50 
2,81 
Число цветков н к о л о с е 1966 81,8 .1,5 14,2+1,4 59,4 + 0,9 12.5±1,1 !1,8 0,95 
Число цветком н к о л о с к е 1S66 2,89 + 0,04 11.4+1,1 |2,03 + О,01 4,9x0,4 21,5 5,56 
Число цветков па 1 см д л и ­ 1966 11,3 .0,2 15,3+1,5 5,3+0.1 11,1 + 1,0 27,3 2,22: 
ны КОЛОС'1 
Число зерновик и к о л о с с 19G4 
1965 
1У66 
42,8+0,70 
37,4 1,6 
39,2+1,2 
22,64 1,2 
24,8+3,5 
24,0 + 2,4 
44,5 + 2,41 
44,2+2,1 
3 8 , 9 ± 1 , 0 
26,0+4,1 
23,1+3,5 
21 ,6±2 ,0 
0,7 
2,5 
0,5 
0,79 
0,34 
0,76 
Чною зерновик м к о л о с к е 1964 
I96 r i 
1966 
1,43 --0,02 
1,20 0,06 
1,40 ± 4 , 0 5 
18,2+1,0 
25,0 + 3,5 
25,2 + 2,5 
1,31+0,06 
1,30 1 0,06 
1,30+0,3 
22,9+ 3,5 
23,1 + 3,5 
19,5 ± 1 , 8 
1,9 
1,2 
1,7 
1.29¬
0,38 
1,82 
Завязываемое i i , ( е р п о в о к 
(в. К) 
1966 48,4 4 , 5 23,9 -!- 2,4 65,0 ± 1 , 5 18,3 4 , 7 8,3 2,17 
а 
ho 
s 
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растений колос короче, чем у наи­
более короткоколосой группы об. 
разцов.. 
В отношении плотности коло­
са нормальные растения также не 
отличаются от средних образцов 
ржи Северо-Западной и Северной 
областей, а карлики имеют боль­
шую плотность колоса, чем наи­
более плотноколосая рожь Афта-
пистана, и сопоставимы лишь с от­
дельными самыми плотноколосы-
мм образцами. 
Очень характерным является 
почти п о л н о е отсутствие остей у 
к а р . ' i n к о и , 
Н е . [и рассматривать ДЛИНУ 
с т е б л и , длин\ колоса н его плот-
П Щ - Т Ь п о р о з н ь , т о м о ж н о отметить 
; ! 0 К О Т О р \ Ю I ' p a i I C i р е с С П Ю этих 
! ! p ! i : n i ; i K o n с п р и з н а к а м и нормаль-
р а с т е п к ! ] . П р и выделении 
к а р . л и в ш и х p a e i e i m i i необходимо 
у ч п т ы н а т ь к о м п л е к с признаков: 
• л и р а с т е н и я характеризуются ко-
p o i K H M ш и р о к и м торчащим ли­
стом п к о р о т к и м плотным почти 
безостым колосом. Эти признаки 
л е г к о бросаются и глаза . 
Однако и по другим призна­
кам плейотропный эффект выра­
жается достаточно четко. Так, 
число цветков и колосе карликов 
значительно больше, чем у нор­
мальных растений {£dift = H>8), 
хотя колос у них достоверно ко­
роче. Многоцветковость колосков 
карликов — т а к ж е одно из прояв­
лений плейотропного действия 
фактора карликовости. Расчет 
числа цветков на I см длины ко­
лоса особенно убедительно де­
монстрирует большую плотность 
колоса карликов: у карликов их 
11,3, тогда как у нормальных ко­
лосьев только 5,3, число же зерен 
в колосе и в расчете на один ко­
лосок достоверно не отличается 
у карликов и нормальных расте­
ний. Поэтому при одинаковом ко­
личестве зерен в колосе завязы-
ваемость у карликов оказывается 
значительно ниже, чем у нор; 
мальных растений. Общий низ­
кий уровень завязываемости се­
мян обусловлен, по-видимому, не-
П8 
•I, 
/ ^ • • V , Y > , 
большими размерами опытного участка и, следовательно, недостатком 
пыльцы для нормального опыления . 
П р и з н а к и з е р н о в о к {табл. 4—6). П о весу тысячи зерен 
(табл. 4) в 1965 г. к а р л и к и и нормальные растения Вятки достоверно 
яе различались, а в 1966 г. зерновки Вятки оказались достоверно более 
тяжелыми (*diff = 6,5). Это свидетельствует о большей отзывчивости 
этого сорта на более благоприятные условия для созревания зерновок, 
которые имели место в 1966 г. по сравнению с 1965 г. 
Следует отметить изменение 
формы зерновок у к а р л и к о в по срав­
нению с нормальными растениями. 
Измерения п о к а з ы в а ю т (табл. 4 ) , 
что по длине зерновки карликов 
юстоверно короче ( / ( ц п = 11,2) зер­
новок Вятки, по ширине и толщине 
достоверно больше (^ciirf = 4,9; 
/,!,„•-5,4). Индексы ф о р м ы зерновок 
указывают на большую округлость 
зериооок карликов. Д а н н ы е табл . 4 
и рис. 5 наглядно демонстрируют, 
по зерновки карликов как по раз­
мерам, так и по фирме промежуточ­
на между типичными р ж а н ы м и и 
пшеничными. 
По нашей просьбе лаборатория 
д'шшведония В П Р а (руководитель 
ароф. Н. Г. Хорошаплов) провела 
[•равнение консистенции зерновок карликов н сорта Вятка. В двух про-
u.-ix (по 50 шт.) было определено распределение зерен по 6 фракциям от­
носительно степени стекловпдностп. Д л я зерновок карликов и Вятки по­
ручены различающиеся распределения (табл. 5): зерна карликов обла­
гают в целом большей стекловидностыо. 
Таблица 5 
Сравнение по к о н с и с т е н ц и и з е р н а к а р л и к о в ы х р а с т е н и й и р а с т е н и й с о р т а Вятка 
(и '.'о от 50 з е р е н в к а ж д о й n:i д в у х п о в т о р н о с т е й ) 
Рис. 5. Ф о р м а п размер з е р н о в о к 
п ш е н и ц ы Chinese spring (а), к арли­
ков (о) и н о р м а л ь н ы х растении 
ржи (б). 
К а р л и к и 
К о н с и с т е н ц и я з е р н а 
Мучнистая 
Вкрапление с т е к л о в п д н о с т п 
'/< зерна с т е к л о в и д н а я . , 
' / з зерна с т е к л о в и д н а я . . 
*/а зерна с т е к л о в и д н а я . . 
Ц% з е р н а с т е к л о в и д н а я . . 
п о в т . 
II 
повт . средн. 
2 
20 
22 
IS 
20 
IS 
18 
IS 
26 
24 
14 
1 
19 
20 
22 
22 
16 
Вятка 
6 
20 
26 
30 
10 
I I 
повт. средн . 
10 
28 
22 
24 
10 
6 
24 
24 
27 
10 
7 
Биохимический а н а л и з зерен карликов и зерен нормальных расте­
ний, проведенный в л а б о р а т о р и и В. В. Пиневича ( Б И Н И И Л Г У ) , по¬
. тсазал; (табл. 6 ) , что в зерне карликов содержится больше общего 
-азота (fdiff=7,9) и что это обусловлено увеличением количества белко­
вого азота (^<пгг= 14,8) (так как небелковый азот в зернах карликов 
и нормальных растений содержится в равных количествах) . Возможно, 
7что- увеличение количества белкового азота в зернах карликов обуслов­
лено большим удельным весом в них зародыша. 
' Т и п ы к а р л и к о в ы х р а с т е н и й (табл. 7 ) . Сравнительное изу-
•чевде карликов и нормальных растений у р ж и показывает весьма ши-
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Сравнение по к о л и ч е с т в у а з о т а ^ W ™ ^ « а р л и к о в ы х р а с т е н и й и р а « м 
(в мг на 1 г сухого в е щ е с т в а ) 
О б щ и й азот 
П о в т о р ­
ность Карлики Н о р м а л ь н ы е 
1 
!! 
I l l 
27,8 
28,0 
28,0 
27,0--0.07 
20,5 
23,1 
21,0 
21,5 + 0,81 
Б е л к о в ы й а з о т 
Карлики Н о р м а л ь н ы е 
24,9 
25,0 
24,5 
24,8 + 0,15 
18,8 
17,5 
17.5 
17,9 + 0,44 
Н е б е л к о в ы й ам> 
К а р л и к и 
2,0 
3,0 
3,5 
3.2 0 , I f 
Нормаль 
1,31 
• ад 
3,5! • 
3,3+1,26 
Таблщ] 
Х а р а к т е р и с т и к а по п р и з н а к а м с т е б л я и к о л о с а к а р л и к о в I и I I типов 
к § 
Карлики I типа 
1 
KapaiiKi И типа (я 
ч 
и 
I i |ui !!I;IKII - 2 Ч ч 
~- & л Ь ш~ f+ '«•;• А-+/Л-. v±mv -3 
ч 
'l.liril.l С i С О Л Я (1! см) 1963 
1965 
110,6+1,1 
117,7 + 1,6 
8,8 ; 0,7 
7 ,4±1 ,0 
113,84-1,( 
117,1+2,0 
8,1 : 1,0 
У,() • 1,2 
1,60 
0,02 U1-
l.i'.'.in сче'блсй 1965 4,3 + 0,3 34,9+5,2 4,9 + 0,3 38,8 + 5,4 1,42 0,52 
Число vii.ioii п,т • главном 
стебле 
1963 4,7 + 0,1 12,5 + 1,0 4,8:.0,1 11,8+1,5 0,71 0,1! 
Длина колоса (в см) 1963 
1965 
1966 
6,8 + 0,1 
7,8 ± 0 , 2 
7 ,4±0 ,2 
12,8+1,4 
14,1 + 1,9 
15,4+1,5 
10,9 • -0,2 
9,5 + 0,2 
8,2-: 0,1 
7,0 • 1,9 
15,3 ± 1 , 9 
Н . 5 + 1,1 
5,13 
6,3 
3,6 
1Д 
0,15 
2,№ 
Число колосков в колосе 1963 
1965 
1966 
28,1 ± 0 , 7 
28.4 ± 0 , 5 
28,2+0,4 
10,1+0,8 
9,2 + 1,2 
10,1+0,9 
28,5 + 0,5 
2 9 , 6 ± 0 , 6 
27,3 ± 0 , 5 
9,1 ± 1 , 1 
12,5 ' 1,6 
12,5 + 1,2 
0,6 
1,5 
0,8 
ОД 
0,65 
1Д 
Плотность колоса 1963 
1965 
1966 
4,0+0,1 
3,7+0,08 
3,9+0,08 
12,5 + 1,0 
10,8+1,5 
14,9 + 1,5 
3,6 + 0,1 
3,5 + 0,1 
3,4 ± 0 , 0 5 
11,1 + 1,4 
11,4 • 1,4 
11,0 | : 1,2 
3,6 
3,1 
5,3 
1,01 
ОД 
%<& 
Число^цветков в колосе 1966 81,8+1,5 14,2+1,4 71,9+1,6 16,2 + 1,6 4,5 0,S( 
Число цветков на 1 см ко­
лоса 
1966 11,3+0,2 15,3+1,5 8,9+0,2 12,8 -. 1,2 8,5 1,52 
рокий плейотропный эффект фактора, определяющего карликовость.^, 
выявляется в форме и размерах листа, длине и прочности стебля, длин? 
и плотности колоса, степени, мкбгоцветковости колосков, степени ости­
стости вплоть до полного- отсутствия остей, в развитии воскового на­
лета, в консистенции зерновок, их размерах и форме и, наконец, в и, 
биохимическом составе. Очевидно,, нлейотропное действие этого фак­
тора аатрагивает и'4другие не и з ^ в щ и е с я нами признаки, ; например 
признаки кшГосковда и me^mskx %дауй, физиологические признаку 
ч т о в целом о щ ) е | ^ ш е т , ф в е р ш е н ф ^ ^ а | тип-ржаного растения, кото­
рый м ц va&ajpe ^ Ц й с ^ ф о д о н . Огаетим, что карлики зацветают 
п р и м е р н о р В Д ^ ^ Б я т о ' М о с а д ю г а я . 
xnJ± S J ' **^&В№№.&1*> выделено два типа растений: t& ^ ^ о т а с к о л о Ж (II тИ, 
Ш8Ш 
которые в дальнейшем р а з м н о ж а л и под групповыми изоляторами. Ко­
лосья обоих типов представлены на рис. 6. В год, когда они были вы­
делены, карлики I типа имели колосья длиной в 5,9±0 ,1 см со средним 
числом колосков 2 7 , 6 ± 0 , 5 и показателем плотности колоса 4,70+0,06-
колосков на 1 см. Соответствующие показатели д л я карликов I I типа 
были 9,8±0,1 см, 3 4 , 3 ± 0 , 5 колоска на колос и 3,53+0,04 колоска на 
1 см. Оба типа к а р л и к о в не отличаются друг от друга ни по средним 
показателям, ни по коэффициентам изменчивости в отношении' многих 
признаков; длины стеблей, числа стеблей и узлов (табл. 7) . Чтобы н е 
Рис. 6. Ф о р м а к о л о с а у к а р л и к о в I типа (о") и у к а р л и к о в I I типа (и). 
усложнять изложения , мы не приводим данных по ряду других при­
знаков, различий по которым т а к ж е не обнаружено.* Оба типа карли­
ков достоверно р а з л и ч а ю т с я лишь по структуре колоса — длине и плот­
ности. При одинаковом числе колосков в колосьях карликов обоих 
типов длина колоса у рыхлоколосых карликов достоверно больше, чем 
у плотноколосых. Отсюда и по показателю плотности колоса карлики 
I типа явно отличаются от карликов I I типа. 
Значительные р а з л и ч и я обоих типов карликов имеются т а к ж е по 
числу цветков в колосе : у плотноколосых больше как абсолютное число 
цветков, так и число их на 1 см длины колоса. Следует отметить, что 
оба типа карликов , несмотря на различие в плотности колоса между 
собой, имеют всегда гораздо более плотный колос,, чем нормальные 
растения (ср. табл . 3 и 7 ) . 
Данные т а б л . 7, рассмотренные по годам, довольно четко демонст­
рируют сохраняемость из поколения в поколение при изолированном 
размножении различий между обоими типами карликов по длине и 
плотности колоса. Такое четкое наследование этих различий, а т а к ж е 
; гот факт, что д л я выделения типов карликов оказалось достаточно' 
• •.< *_В табл. 3 и 4 д л я характеристики карликовых растений в ряде случаев исполь­
зовали, показатели карликов I типа. 
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•однократного отбора, свидетельствует, по-видимому, о несложном геВе. 
тическом определении относительной плотноколосости или рыхлощ» 
сости карликов. Однако специальных исследовании в этом отношена 
мы не проводили. т , , 
Выше было отмечено известное различие у карликов I и I I Т И П и 
по размеру зерновок. Так, длина зерновок у карликов И типа (6,99i 
± 0 0 6 им) несколько большая, чем у карликов I типа (6,8о±0,06 мц\ 
а ширина зерновок наоборот у карликов I типа достоверно больше 
(261+0 03 мм) чем у карликов I I типа (2 ,42±0.0и мм). То жена-
б бодается и в отношении толщины зерновок: она явно больше у као-
тиков I типа (2,71+0,03 мм), чем у карликов 11 типа (2ю1 ±0,03 щ. 
Несмотря ш\ эти различия, индексы, характеризующие форму зерно, 
но к , у обоих типов карликов одинаковы: отношение . м и н ы к ширине 
LJ,">{ и 2,53, отношение ширины к толщине 0.!W is шншх с ]учаях. Зер-
й ' и в к к карликов 1 типа больше напоминают пшешг-
• " и 
к 
l l i i i i e , 
т н з к п к з е р н о в к а м р ж и о 
в к о м п л е к с е п р и з н а н о ! ; , 
1 ! о : ш о ж н ы н а с л е д с т в : , п п ь и - : 
р ж н я , что п о б у е л о н . т п в . п Д | 
HOK:i.i;iTiV)«\! и . и л I N C i ii м ' : 
;о с и з м е н е н и е м о д н о й su с т о р о н п л е п о ; 
iiiKuHccти п о д илтшисм 14 и о и - м о д н ф и к 
..м п л е е е и ю п р и з н а к а д л и н ы к о л о с о в о г о с т е р ж н я , 
м'-.о, iijpHiu д е н ы м а т е р и а л ы в п а ш е н с т е л у - Ю Щ е И 
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п и к а едтелн достоверности различий (г^гг для v) между ними. Из при-
таков стебля наименее изменчивой оказалась длина главного стебли: 
\ карликов v по годам колебался в пределах 7,4 9,9".,. V нормальны! 
растений изменчивость по этому показателю такова же, как и у кар­
ликов. Несколько большей изменчивостью характеризуется чпелоузлоз 
главного стебля: у карликов v от 10,7 до 13,1%, у нормальных расте­
ний изменчивость такая же. 
Варьирование длины двух верхних междоузлий стебля наименьшее 
(при этом длина их наибольшая), двух средних - несколько бо.тыиееи 
наиболее изменчива длина самых коротких, нижних междоузлий.На 
более изменчивым признаком оказалась степень кущения [Yuu v 28,7¬
39,3% — у карликов и у нормальных растений — 39,5—41,3% ). По этих 
признакам изменчивость также одинакова у обеих сравниваемых 
что же можно сказать и в отношении признака толщины соломины. 
Довольно высока изменчивость размеров 3-го листа , при этом она 
также одинакова у обеих форм. По признакам колоса наименее измен¬
чивы число цветков в колосе и в колоске и плотность колоса. Более 
изменчивы число цветков в колосе и его длина и, наконец, еще большей 
вариабильностью характеризуются признаки числа зерновок в колосе 
и в колоске, а также завязываемость зерновок. Изменчивость по этим 
признакам колоса также в основном одинакова у карликов и у нор­
мальных растений. 
Из учтенных признаков зерновок наименее изменчива длина, на­
сколько больше изменчивость ширины и толщины зерновок и наиболее 
изменчив абсолютный вес. При этом изменчивость по изученным пока­
зателям зерновок у карликов несколько ниже, чем у нормальных расте­
нии. Интересно, что изменчивость размеров зерновки у пшеницы Chine­
se spring оказалась довольно близкой к тому, что наблюдается у кар­
ликовой и нормальной ржи. 
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Таким образом , соответственные признаки карликов и нормальных 
растений, несмотря на явные различия в средних показателях в основ­
ном не различаются по степени их изменчивости. Другими 'словами 
плейотропный эффект фактора карликовости выразился в формирова­
нии совершенно иного типа растения, а степень изменчивости его при­
знаков осталась такой же , как у Вятки. 
Характер изменчивости изученных признаков одинаков у обоих ти­
пов карликовых растений. 
Карликовые формы встречаются, по-видимому, у всех цветковых 
растений. И. И. Вавилов (1935) в качестве иллюстрации закона гомо­
логических рядов в наследственной изменчивости показал, что признак 
карликовости характерен для родов семейства Gramineae и далеко от­
стоящею от него семейства Papitlionaceae. 'С этой стороны изучение 
карликовых форм представляет большой интерес для сравнительной 
генетики растений. 
Твердо установлены факты нахождения карликов у ржи, хотя со-
общенип об г^том немного. В. и В. Антроповы (1929) выделили несколь­
ко различных карликовых форм в потомствах от инцухта у ржи, но 
научением х а р а к т е р а их -наследования не занимались. В. А. Новиков 
! 1 H ; V J ) в -жеиеримонтах по воздействию коротким днем во время 
ipcrwi'i c i алии развития выделил из ржи сорта Вятка низкорослую 
неполегающую форму с толстой соломиной п зерновками пшеничного 
пша, имевшими в значительной степени развитую стекловидность. 
Автор отмечает, что им прослежено наследование этих признаков у вы­
деленной формj,i до третьего поколения. Карликовую форму ржи вы­
делал Ф. Т. Кондратенко (1967) в эксперименте с прививкой зародышей 
ржи Вятки Московской па эндосперм озимой пшеницы ППГ-186. Автор 
отмечает, что обнаруженная им карликовая форма характеризуется ко­
роткой (100—12Г) см) прочной соломиной, полуостистым или безостым 
колосом и мелким бочкообразным зерном с абсолютным весом 23- 28 ?. 
Отмечается т а к ж е , что при облучении карликовой формы на гамма-
поле в первом поколении выделены формы со скверхедным колосом. 
Дж. Сибепга и Р. Праккен (Sybenga a. Prakken, 1962) описывают две 
карликовые формы ржи, выделенные ими из инцухт-потомств, и упоми­
нают опте несколько типов карликов, также выщепившихся при инцух-
те, которые подробно не описывают. Кроме того, они выделили также 
форму с безостым колосом, которая одновременно обладает многоцвет­
ковыми колосками, коротким и прочным стеблем, короткими и широ­
кими листьями и пониженной плодовитостью. 
Большинство этих сообщений, за исключением последнего, весьма 
кратко и поэтому трудно сопоставимо с нашими данными. 
Можно, однако, предполагать, что изученные нами карлики сход­
ны или д а ж е идентичны с карликовыми формами, выделенными 
• В. А. Новиковым и Ф. Т. Кондратенко, поскольку и указанные авторы 
и мы обнаружили карликов со сходными характеристиками в одной н 
той же популяции озимой р ж и Вятки. 
Мы, по-видимому, имеем дело лишь с одним из возможных у ржи 
наследственных типов карликовых растений. Судя по фотографии, 
приводимой В. и В. Антроповыми (1929), выделенная ими в инцухте 
форма р ж и , которую они назвали «пшеничным типом», также доврльно 
точно соответствует выделенной нами форме. Из форм, описанных 
Дж. Сибенгой и Р . Праккеном (1962), более всего сходна с выделен­
ными нами к а р л и к а м и их безостая рожь - awnless(al) Таким обра­
зом, возможно что все три формы — «пшеничный тип» В. и ь . Антро­
повых, безостая Д ж . Сибенги и Р . Праккена и наши карлики - это 
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одно и то ж е наследственное изменение. Все они характеризуются щ 
ным плейотропным фенотипическим проявлением. 
Плейотропия в фенотипическом проявлении вообще рассматривая, 
ся как одна из неотъемлемых характеристик гена. В отношении факт 
ров карликовости плейотропный фенотипический э ф ф е к т обнаруживай­
ся обычно весьма четко. Плейотропный эффект фактора безостой! 
(al), изученного Д ж . Сибенгой и Р . Праккеном (1962), мы уже оаисц. 
вали. Один из выделенных ими карликов р ж и (d2) характеризовали 
неразрывным сочетанием короткостебельности, повышенной способно­
стью к кущению и светло-зеленой окраской листвы и стеблей в фазеKJ. 
щения. 
Из литературы известно, что четко выраженным плейотропнщ 
эффектом обычно характеризуются различного типа карлики у куку­
рузы (Emtrson a. oth., 1935). Помимо укорочения стебля и изменена 
размеров и формы листьев у карликовых растении кукурузы иногда 
наблюдается изменение характера окраски листьев и в ряде случаев -
изменение развития цветков в раздельнополых соцветиях ц частичная 
С Т е р Н Л Ы Ю е Т Ь . 
К). А. Филипченко (1927) приводит данные !'. У б и т о плейотроп-
ном депепшч фактора / у ячменя, влияющего одновременно на разви­
тие опей, длину стебля п плотность колоса. 
Карликовая пшеница в течение долгого времени выделялась » 
гп-м.тгнкамн в отдельный в и д - - Trilicatn compuctuni Host, Однако ж 
причине отсутствия какой-либо репродуктивной пнолншш между кар' 
л иконой пшеницей, спельтоп н мягкой пшенпце-и Ю. Л. Филипченко 
(1931) предложил рассматривать их как подвиды одного вида гекса-
п.-юиднои мягкой пшеницы. В настоящее время т а к а я классификация; 
принята в ботанике (Жуковский, 1964). Карликовая пшеница, как и 
карликовая рожь, отличается целым комплексом характеризующих ее 
неразрывно связанных признаков, из которых наиболее характерен ко­
роткий н плотный колос и сравнительно короткое зерно. 
Карликозые формы описаны также у четырех видов твердых пше­
ниц: Tr. dicoccum, Tr. durum, Tr. turgidutn, Jr. polonicum (Филипчени, 
1927). Ф. Энгледоу и С. Уэдгем (1925) исследовали карликовые формы 
мягкой пшеницы, детерминированные доминантным геном, вызываю­
щим и усиление плотности колоса (Филипченко, 1927). Характерны 
также для пшениц наследственные формы, имеющие булавовидна 
колос (скверхеды). Такой колос обычно бывает довольно плотным, пря­
чем плотность расположения колосков особенно велика ближе к вер­
хушке, что и создает характерную форму колоса. 
Интересно отметить, что среди выделенных нами карликов ржа 
нередко можно видеть колосья, весьма напоминающие булавовидные 
формы у пшеницы (рис. 6). В ряде случаев можно наблюдать , что экс­
периментальное получение скверхедной формы у пшеницы (рис. 7) со­
провождается приобретением растениями типичного карликового феао-
типа с целым комплексом присущих ему признаков (Muraraatsu, 1963), 
Проведя детальный генетический анализ ряда форм мягкой пшеницы, 
Ю. А. Филипченко (1934) показал плейотропный эффект факторов 
скверхедности g и К ffa высоту растений. В этой ж е работе им уста­
новлен плейотропный эффект фактора карликовости (compactum-C) ге­
нов - удлинителей колоса (Lu L 2 , Е) и фактора скверхедности (?) м 
длину зерна и цветочной чешуи. Плейотропный э ф ф е к т гена С,- обусла­
вливающего карликбвость, описывали Л . А. Сапегин с сотрудникам! 
в 1916-1922 гг. и Е. Ганес в 1917 г. Последний отмечал влияние этой 
гена на укорочение стебля и остей кокоса (Филипченко 1934). 
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В чем может з а к л ю ч а т ь с я основа столь широких спектров плейо-
чропного действия генов? Весьма вероятным считается предположение 
об элементарности первичного, исходного, эффекта, производимого ге­
ном на том или ином этапе онтогенеза. Вслед за тем такой первичный 
элементарный э ф ф е к т может привести к многочисленным последствиям 
в результате множественных коррелятивных взаимодействий при осу­
ществлении онтогенеза. При этом чем раньше осуществляется первич­
ное действие гена в ходе развития, тем более множественными могут 
быть конечные его влияния на фенотип (Hadorn, 1961; Лобашев , 1963; 
Нейфах, 1965). Такого рода анализ проведен с целым рядом наследст­
венных изменений, в особенности летальных, у животных (Hadorn, 
1961: Нейфах, 1965). 
Рис . 7. П ш е н и ц а Chinese spring с д в у м я ( а ) , ч е т ы р ь м я (б), 
п я т ь ю (в) и ш е с т ь ю ( г ) дозами гена егтельтоидности q. 
Форми я и г ('коерчедные, имеют типичный для карликовых растении 
фенотип. 
Недавно опубликовано превосходное исследование в этом направ­
лении на растениях — анализ осуществления плейотропного эффекта 
гена фуркатности у ячменя {Stebbins a. Yagil , 1966). 
Действие генов карликовости наиболее детально исследовано у ку­
курузы. Специальные исследования показали, что у различных карли­
ковых мутантов кукурузы, по-видимому, нарушены те или иные этапы 
в биосинтезе веществ типа гиббереллинов (Phinney, 1961). Поскольку 
наличие гиббереллинов, очевидно, необходимо для нормального деле­
ния и растяжения клеток вдоль длинных осей стеблевых и листовых 
зачатков (Phinney a. West, 1960), плейотропный эффект генов карли­
ковости становится в значительной степени понятным. В таком случае 
именно отсутствие или пониженная концентрация необходимых веществ 
типа гиббереллинов (или иных регуляторов роста) , обусловленные фак­
тором карликовости, могут привести к укорочению междоузлий стебля, 
к укорочению колоса и повышению его плотности, к отсутствию остей, 
к укорочению листьев и семян. Поскольку при этом неизбежно сокра­
щается площадь поверхности растения, то при неизменном количестве 
продуцируемого воскового налета карликовая форма будет выглядеть 
так, как будто имеет гораздо более сильно развитый восковой налет. 
Поскольку выделенная нами форма довольно хорошо совпадает 
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с найденным В. и В. Антроповыми в инцухте «пшеничным типощ, 
действительно напоминает карликовые и скверхедные формы тхтщ 
мы решаем обозначить это рецессивное наследственное и з м е н е н и е у й 
типом compaction с символами для пары аллелей Lt—ct. 
Обращает на себя внимание тот факт, что при достоверной разниц 
по средним показателям для многих признаков карликов и нормалыщ 
растений их изменчивость остается одинаковой. Если учесть, что у т 
ницы Chinese spring варьирование признаков зерновок близко к таг 
вому у ржи, то очевидно, что показатель изменчивости входит в хщ 
теристику признака. Поэтому изучение степени варьирования призна­
ков, иерархия их в отношении величины изменчивости представляй 
большой интерес для развития идей Н. И. Вавилова , заложенных в ад 
шконе гомологических рядов в наследственной изменчивости. 
В Ы В О Д Ы 
1. Установлено, что выделенная в посеве ржи сорта Вятка Моек» 
е к а я карликовая форма определяется одним рецессивным геном, и 
к о т р о г о предложен символ ci (couipacfum). 
2, Этог ген обладает широким плепотроппым эффектом, выражав­
шимся I! укорочении стебля, листьев и колоса, почти полном отсутст­
вии oeiei ' i ," увеличении плотности колоса, изменении формы, коневд-
1шп и химического состава зерновок и ряда Других признаков. 
; i . Выделенные памп два типа карликовых растений —--наибом 
плочнпкодосьш и относительно рыхлоколосын -устойчиво сохраняй! 
л о различие при изолированном размножении. 
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